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РЕЗЮМЕ 


Морфометрический анализ 84 черепов взрослых самцов (775и5 атсѓоѕ с островов южной части Охотского моря 
выявил различия между бурыми медведями с о. Хоккайдо и Южных Курил (И. а. уеѕоепѕіѕ), с одной стороны, 
и таковыми с о. Сахалин, Шантарских о-вов и прилежащей части азиатского материка (0. а. реғіпвіапиѕ), с 
другой стороны. Анализ также выявил краниометрические особенности медведей в трех генетически раз- 
личающихся группах на Хоккайдо и показал сходство медведей Южных Курил (о. Итуруп и о. Кунашир) с 
медведями восточной группы (В) Хоккайдо. Дифференциация медведей на группы обусловлена главным 
образом варьированием ширины церебральной части и основания черепа, а также высоты нижней челюсти. 
Медведи с Сахалина близки к материковым, но имеют меньшие размеры и более узкий череп в заглазничной 
области, Морфометрические данные не коррелируют с предполагаемыми сроками расселения разных групп 
бурого медведя на Хоккайдо и определяются, вероятнее всего, локальными адаптациями популяций. В ра- 
боте впервые определены количественные (информационные) характеристики морфологического (морфо- 
метрического) разнообразия черепов медведей разных подвидов, которые важны для сравнительных иссле- 
дований. Череп С. а. уеѕоепѕіѕ характеризуется низкой вариабельностью по сравнению с 0. а. репиапи$ и 
другими подвидами бурого медведя. Сформулирована гипотеза о более высокой морфологической специа- 
лизации 0. а. уезоеп515, И. а. Бетіпвіапиѕ и О. а. ріѕсаіог относительно (0. а. атсіоѕ и С. а. сойапз. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Бурый медведь ( (775и атсіоѕ 1., 1758) является 
хорошим объектом для изучения количественных 
характеристик морфологического разнообразия. 
Это – голарктический полиморфный вид, успешно 
переживший глобальную перестройку экосистем 
на границе плейстоцена и голоцена. В Евразии и 
Северной Америке исторически сформировались 
многочисленные географические расы медведей 
(Барышников 2007), характеризующиеся раз- 
личной специализацией. Бурый медведь являет- 
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Рис. 1. Расположение групп А, Ви С Г. а. уеѕоепѕіѕ на о. Хок- 
кайдо (по: Мабзираз 1 еѓ а]. 1999). 


Еіс. 1. Капоез оЁ О. а. уеѕоепѕіѕ эгопрз А, В, апа С оп НоКкКаіао 
Тапа (ассогаіпе ќо Мабзиваз 1 еб а]. 1999). 


ся объектом молекулярно-генетических (в том 
числе филогеографических) исследований, что 
также позволяет в широком контексте сравнивать 
результаты, отражающие разные уровни органи- 
зации биологического разнообразия. 

Изучение генетики бурого медведя выявило 
присутствие на острове Хоккайдо трех аллопа- 
трических групп (А, В и С; Рис. 1), каждая из ко- 
торых характеризуется специфическим набором 
гаплотипов митохондриальной ДНК (Т5игаба 
её а. 1994; МабзивазЬт её а]. 1999, 2001; Маза4а 
её а|. 1998, 2001). Характер дивергенции между 
группами, вероятно, отражает последовательные 
этапы миграционных волн расселения медве- 
дей по существовавшим в позднем плейстоцене 
сухопутным мостам, связывавшим Хоккайдо с 
азиатским материком. В рамках этой гипотезы 
южная группа С представляет потомков наиболее 
ранней из сохранившихся миграционной волн. 
Следующий этап заселения острова ассоцииру- 
ется с восточной группой В. В центральной части 
острова распространены медведи последней по 
времени миграционной волны (группа А), кото- 
рые расселились на Хоккайдо с Сахалина в самом 
конце плейстоцена. При этом по результатам 
фингерпринтинга, с одной стороны, генетическое 
разнообразие внутри групп невелико (Н: 0.241, 
0.302), ас другой стороны, относительно невелика 
и их генетическая дифференциация (Тзигиза еї а[. 
1994). Относительно слабую генетическую диф- 
ференциацию группировок медведей Хоккайдо 
подтверждают результаты сравнения их с конти- 
нентальными евразийскими популяциями вида 


(МазиЧа еб а]. 1998). 
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Молекулярно-генетические исследования вы- 
деляют пять современных генетических клад 
бурого медведя в пределах его видового ареала 
(Маїѕиһаѕһі еб а|. 2001). Клада І объединяет 
островные популяции, обитающие у южного побе- 
режья Аляски (генетически наиболее близки к Г. 
тапитиз Рћіррѕ, 1774). Клада П включает попу- 
ляции, распространенные в Восточной Европе и, 
вероятно, на севере Евразии, включая Берингию. 
К этой кладе на Хоккайдо принадлежат медведи 
центральной группы (А). Кладу П образуют мед- 
веди востока Аляски и севера Канады. В нее вхо- 
дят также медведи группы В с Хоккайдо. Клада 
ТУ включает медведей, живущих на юге Канады 
и в США. Наконец, западноевропейская клада 
У распадается на две субклады — иберийскую и 
балканскую. Обнаружено сходство по митохон- 
дриальной ДНК между медведями южной группы 
(С) с Хоккайдо и медведями, обитающими в Ти- 
бете (Масѕићаѕһі еб а]. 2001). 

Первые краниометрические исследования 
бурого медведя Хоккайдо выявили “клинальное” 
увеличение размеров животных с юго-запада на 
северо-восток (Үопейа апа АБе 1976). Изучение 
более представительного материала подтвердило 
наличие такой тенденции, которая сопровождает- 
ся относительным увеличением высоты мозгово- 
го отдела черепа и удлинением нижнечелюстной 
кости в том же направлении (Оћаасһі еб а|. 1992). 

В дальнейшем была установлена связь между 
географической изменчивостью и группами гапло- 
типов и показана морфологическая дифференциа- 
ция этих групп по черепным и зубным признакам 
(ВагуѕћпіКоу еѓ а]. 2004). Это исследование подтвер- 
дило, что наиболее мелкие медведи принадлежат к 
южной группе (С). Самцы восточной группы (В) 
характеризуются относительно мелкими щечными 
зубами, и по этому признаку группа В наиболее 
дифференцирована от остальных. По мнению авто- 
ров, генетически не исследованные медведи с Юж- 
ных Курил (острова Итуруп и Кунашир) близки к 
мелким медведям Хоккайдо (0. а. уеѕоепѕіѕ Гу4еККет, 
1897), а не к более крупным медведям Приморья 
и Сахалина (0. а. егіпеіапиѕ М44епадотй, 1851). 
Сравнение бурых медведей с Хоккайдо и Сахалина 
продемонстрировало их четкую размерную диффе- 
ренциацию. Было обнаружено также, что географи- 
ческие различия самок медведей более выражены 
по сравнению с самцами, что может быть объяснено 
их высокой филопатрией (Мапо 1994). 


Данная работа продолжает краниометриче- 
ские исследования островных популяций бурых 
медведей подвида (0. а. уеѕоепѕ1ѕ с использованием 
дополнительного материала с Сахалинаи Южных 
Курил. Она включает исследование их морфоло- 
гической дифференциации с применением много- 
мерных методов анализа, сравнительный анализ 
изменчивости японских медведей относительно 
подвидов 0. а. регіпріапиѕ (Приморье, Шантар- 
ские о-ва, Сахалин), 0. а. ріѕсаѓоғг Рисһегап, 1855 
(Камчатка, Сев. Курилы), 0. а. атсіоѕ (европейская 
часть России, Западная, Средняя и Восточная Си- 
бирь) и 0. а. соПатіаѕ Сеойтоу её Сиуіег, 1824 (Ал- 
тай, Саяны, Забайкалье), а также количественную 
оценку морфологического (морфометрического) 
разнообразия исследованных популяций. 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Исследованы коллекции Зоологического ин- 
ститута РАН (ЗИН, Санкт-Петербург, Россия), 
Института морской геологии и геофизики РАН 
(ИМГ Южно-Сахалинск, Россия), Зоологическо- 
го музея МГУ (ЗММУ, Москва, Россия), Мабита| 
Ніѕёогу Мизеит (МНМ, Лондон, Великобрита- 
ния), НоКкКаіао позже оЁ Епутоптегиа| Ѕсіепсеѕ 
(НТЕ$, Саппоро, Япония), Е1е!4 Ѕсіепсеѕ Сепќег оЁ 
Мог Беги Віоѕрһеге, НокКкаійо Отмуетз Ку (ЕЅСМ№В, 
Томакомаи, Япония), Майопа| Ѕсіепсе Мизеит 
(М5М, Токио, Япония). 

Всего изучены 52 черепа взрослых самцов мед- 
ведей Г. а. уеѕоепѕіѕ и 32 черепа Г. а. регіпріапиз, 
в том числе 19 экз. из Приморья, включая 4 экз. 
с Шантарских о-вов, 13 экз. с Сахалина, 46 экз. с 
Хоккайдо и 6 экз. с Южных Курил (4 - о. Куна- 
шир, 2 – о. Итуруп). По месту сбора материала 
выборка с Хоккайдо была разбита на три группы, 
предположительно относящимся к генетическим 
группам А (12 экз.), В (6 экз.) иС (28 экз.). Объем 
материала по подвиду (0. а. ріѕсаѓог составил - 32, 
по С. а. атсіоѕ – 75, по 0. а. соПатаѕ – 27 черепов 
взрослых самцов. 

Схема из 26 промеров приведена на Рис. 2. 
Номера промеров и их названия соответствуют 
опубликованным ранее (Барышников 2007, 
с. 13). Измерения производили механическим 
штангенциркулем фирмы “Міёиёоуо” с точно- 
стью 0.1 мм. 

Подвидовая систематика бурого медведя при- 
водится по Барышникову (2007). 
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Рис. 2. Схема промеров черепа 0. а7с05. 

Сокращения: Т1 – общая длина; 12 – кондилобазальная длина; 1.3 — основная длина; [4 — длина мозгового отдела; 1.5 — длина 
лицевого отдела; 1.6 — лицевая длина; Г.7— длина костного нёба; 1.8 — длина верхнего зубного ряда С1 – М2; 1.9 – длина верхнего 
ряда щечных зубов Р4 – М2; №10 – скуловая ширина; \!11 — ширина мозговой коробки; №12 — наименьшая ширина черепа 
(ширина височного сужения); \/13 — межглазничная ширина; №14 — ширина в затылочных мыщелках; №15 — мастоидная ши- 
рина; №16 — ширина костного нёба у задненёбной вырезки; №17 – наибольшая ширина костного нёба; №18 — ширина в клыках; 
\№19 – наибольший диаметр глазницы; Н20 — высота затылка; [.21 — длина нижнечелюстной кости; [.23 — длина нижнего зубного 
ряда сї – 3; 124 — длина нижнего ряда щечных зубов р4 – 3; Н25 — высота нижнечелюстной кости в венечном отростке; Н26 — 
высота нижнечелюстной кости позади 1; Н27 — высота нижнечелюстной кости в области диастемы. 


Бір. 2. Ѕсһете оЁзки теаѕигетепіѕ іп И. ағсѓоѕ. 

Ађртеоіайопѕ: ТА — боба еп? 0; 12 – сопауІоБаѕа! Іепебћ; 1.3 —База Іепебћ; 1.4 — пеигосгапиит Іепеёћ; 1.5 — у1зсегосгапиит Іепебћ; 6 — 
Іепесћ оЁтозгати; 17— рајаќа Іепесћ; 1.8 — іооћ-гоу Іепеёћ С1 – М2; 19 – (юо-го\ Іепећ Р4 – М2; №10 – хуготайс м4; \11- 
пеигосгапішт м4; №12 – тліпіта] 5ш] мл (роѕќогЬіа! міаєћ); №13 — пиегогЬ а міаєһ; 14 — сопаујаг мл; №15 — тазбо4 
міаєћ; №16 – пушипа| ра|аба| ууіає; №17 – эгеабе$ё раЈаѓа! хіає; №18 — іа оѓ тоѕігит (аб сапіпеѕ); №19 — огеаѓеѕі Фатебег оѓ 
отр; Н20 — сгама| Бе Ве; 121 — боба Ієепећ оЁ тап Бе; 123 – тапііБишаг ќооёћ-тоҳ [еп с1 — 13; 1.24 — тапафаг сооёћ-тоҳу 
Іепеёћ р4 ~ п3; Н25 — һеіеһће оЁ тап@Ые ас уегііса! гатиѕ; Н26 — һеіећ оѓ тапаіЫе Бета п1; Н27 – Безе оЁтапаіЫе аё діаѕќета. 
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Исходная статистическая гипотеза состояла 
в предположении о том, что изменчивость носит 
исключительно случайный, стохастический ха- 
рактер. В роли основного объекта анализа высту- 
пали особи, а не заранее заданные географические 
выборки. 

В ходе многомерного анализа применялись 
подходы, апробированные ранее на других мле- 
копитающих (Абрамов и Пузаченко 2006; Боеско- 
ров и Пузаченко 2001; Загребельный и Пузаченко 
2006; Куприянова и др. 2003; Потапова и др.1997; 
Пузаченко и др. 1999; Пузаченко 2000, 2001, 
2003а, 20036, 2006; Пузаченко и Загребельный 
2008; Раутиан и др. 2003; Аргатоу апа Рихасһепко 
2005; ВагуѕћпіКоу еб а|. 2003). 

Основные этапы решения задачи описания из- 
менчивости черепа включали: 1) стандартизацию 
переменных и получение матриц морфологиче- 
ских дистанций между всеми парами особей на 
базе евклидовой дистанции и ранговой корреля- 
ции Кендалла; 2) оценку минимальной размер- 
ности для модели неметрического многомерного 
шкалирования (Ѕһерага 1962; КгазКа| 1964) и 
расчет линейно нескоррелированных перемен- 
ных, содержащих основную информацию об из- 
менчивости осей многомерного шкалирования 
(ОМШу); 3) биологическую интерпретацию новых 
переменных с использованием корреляционного 
анализа (ранговая корреляция Спирмена, 7.) с ис- 
ходными промерами; 4) классификацию особей с 
использованием переменных, полученных на эта- 
пе 2 методами иерархической и неиерархической 
классификаций (Уиллиамс и Ланс 1986; Айвазян 
и др. 1989; Ѕасќаїћ ара ТуетзКу 1977); 5) анализ из- 
менчивости отдельных промеров. 

В работе применялись и традиционные непа- 
раметрические методы одномерного анализа: тест 
Краскелла-Уолиса и одномерный дисперсионный 
анализ. 

Исходными данными для измерений разноо- 
бразия были ОМП. Во-первых, мы использовали 
их как признаки для дихотомической классифи- 
кации выборок. Дихотомическая классификация 
(Пузаченко Ю. и др. 2004) последовательно делит 
выборку на классы по основанию два. Классифи- 
кация продолжается до тех пор, пока центры тя- 


жести подмножеств по сравниваемым признакам 
становятся тождественными до десятого знака 
или последующие итерации не изменяют состава 
выделенных множеств. Число классов для каждо- 
го уровня (1) при достаточном объеме выборки 
и максимально возможном разнообразии К = 21, 
Для каждого уровня классификации рассчитыва- 
ли меру информационного разнообразия ~ стати- 
стическую энтропию Шеннона-Уивера (Н) и ее 
зависимость от Т. (Н = аТ.). Если рассматриваемая 
система стационарна, і (информационная раз- 
мерность; 0<4<1) должна быть одинакова для 
всех уровней классификации. Постоянство Я 
предполагает сохранение правил, определяющих 
формирование кластеров на разных уровнях 
классификации. Чем ближе значение информа- 
ционной размерности к 1, тем полнее реализуется 
теоретически возможное разнообразие. 

В условиях равновесия? распределение особей 
по кластерам дихотомической классификации, 
как правило, описывается одним из канонических 
ранговых распределений (Левич 2007; Пузачен- 
ко Ю. 2006, 2007). В рассматриваемом нами слу- 
чае это будет констатацией отсутствия активных 
эволюционных процессов внутривидовой диффе- 
ренциации. В качестве моделей были тестированы 
ранговые распределения: Гиббса (экспоненциаль- 
ное) = р =е“® 


и Ципфа (гиперболическое) — р, = е^" 


где р, – выборочная вероятность кластера с рангом 
1(1= 1,2, К. = 27), а, А, – параметры. Кластеры 
упорядочиваются по числу образующих их осо- 
бей, так что первый ранг присваивается самому 
многочисленному их них. Содержательная био- 
логическая интерпретация анализа ранговых рас- 
пределений в морфометрии не разработана. Сам 
подход хорошо известен (Левич 2007) и широко 
используется в экологических исследованиях 
структуры сообществ. Разработка этого направ- 
ления в морфометрии позволит получить техни- 
чески простой инструмент для оценки текущего 
состояния разнообразия объекта и прогноза его 
возможной динамики. 

Подбор распределений осуществляется по 
величине коэффициента детерминации регрес- 


"В тексте ОМШ, воспроизводящие изменчивость размеров, обозначаются как Е1, Е2 ... Ет., а изменчивость формы - как КІ, К2... Кт. 
2 В данном случае под состояниями равновесия понимается эволюционное состояние популяции или совокупности популяций, 
характеризующееся наличием только обратимой во времени изменчивости. 
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сионной модели и по величине относительной 
энтропии Кульбака-Лейблера (КаПЪак ара Ге! ег 
1951) (ЭКЛ): 


Е р, 
2= У (ов, 
1 7 


где Г. — оценка вероятности ранга 1 для модель- 
ного рангового распределения. Величина относи- 
тельной энтропии является мерой расхождения 
модельного и наблюдаемого ранговых распределе- 
ний, отражая, таким образом, степень отклонения 
от равновесного (стационарного) состояния. 

Второй способ измерения разнообразия также 
связан с использованием информационных по- 
казателей на основе ОМШ. Поскольку ОМШ 
линейно независимы, общая величина их разноо- 
бразия равна 


РАовор; 


, 


са? 


а 
== ] ў 


К 
Ј=11=1 
при числе градаций # = 105,(№)+1 (№-объем вы- 
борки); 4 – размерность модели многомерного 
шкалирования (число осей МП), р, = п/М, Хр, _. 
Для сравнения разнообразия выборок разного 
объема использовался нормированный на 105,(А) 
безразмерный показатель — выравненность (Ё = 
Н/4оз,Ё)), не зависящий от числа градаций ряда, 
и обратный к нему показатель — меру организо- 
ванности разнообразия (О = 1-Е). Чем выше зна- 
чение О, тем сильнее выражено взаимное ограни- 
чение изменчивости промеров, сильнее влияние 
факторов, ограничивающих морфологическое 
разнообразие и т.п. Для энтропии и меры органи- 
зованности оценивалась статистическая ошибка 
(Лебедева и Криволуцкий 2003). 

Само распределение значений ОМШ может 
содержать информацию о “эволюционном со- 
стоянии” объектов исследования. В качестве 
идеальных моделей были использованы нормаль- 
ное и равномерное распределения. Нормальное 
распределение принято в качестве “идеальной 
модели эволюционно стабильного (равновесно- 
го) состояния признака”. Модель равномерного 
распределения соответствует экстремальной си- 
туации отсутствия ограничений на разнообразие, 
в которой признаки могут принимать любые зна- 
чения. Оценка расхождения между наблюдаемым 
и модельными распределения осуществлялась 
по средней величине относительной энтропии 
Кульбака-Лейблера для всех ОМШ. 
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РЕЗУЛЬГАТЫ 


Многомерный анализ. На уровне объединён- 
ной выборки подвидов регіпеіапиѕ и уеѕоепѕіѕ из- 
менчивость размеров черепа удовлетворительно 
описывается шестью ОМІ, изменчивость про- 
порций — пятью ОМШ (Табл. 1). Одиннадцать 
ОМШ воспроизводят от 75 до 93% изменчивости 
каждого из промеров черепа. Изменчивость боль- 
шинства промеров, включая промеры общих раз- 
меров черепа, воспроизводятся ОМШ Е1. ОМШ 
Е2 связана с длиной нижнего (р4-т3) и верхнего 
(Р4-М2) зубных рядов (124, 1.9), межглазничной 
шириной (\/13). Изменчивость этих промеров 
имеет комплексный характер и включает две или 
более (12) линейно независимые компоненты 
(Рис. З). Наименьшая ширина черепа (\/12) так- 
же относится к группе комплексных признаков, 
что выражено в ее корреляции с ОМШ Е1 и ЕЗ. 
ОМШ ЕА отражает большую часть изменчивости 
ширины глазницы (%19), ОМШ 5 – ширины в 
затылочных мыщелках (№ 14), ОМШ 6 – ширины 
мозговой коробки (%11). 

ОМШ К1-К5 описывают аллометрические 
(связанные с размерами) компоненты изменчиво- 
сти “пропорций” отдельных промеров. Аллометрия 
не выражена у длины мозгового отдела (14), ши- 
рины височного сужения (\/12), межглазничной 
ширины (\13) и ширины костного нёба (\!16). 
Их относительная изменчивость, в основном отра- 
женная в индексах от деления промеров на общую 
длину черепа, такжевоспроизводится ОМШ К1-К5 
(Табл. 2). Отметим, что в изменчивости пропорций 
ряда промеров одновременно присутствуют ком- 
поненты аллометрической и неаллометрической 
изменчивости (1.5, 16, №10 и др.) 

В Табл. 3 представлены результаты тестов, от- 
ражающих вклад “географического фактора” для 
подвидов уеѕоетпѕіѕ и Беппапи$ (градации фак- 
тора: “Приморье, Шантарские о-ва”, “Сахалин”, 
“Хоккайдо”, “Ю. Курилы”) в значения ОМШ. В 
целом он относительно невелик, что указывает на 
абсолютное преобладание индивидуальной измен- 
чивости. Тем не менее, вероятно, что варьирование 
ОМШ Е1, Е2, Е4, КІ Ь КЗ частично обусловлено 
именно географической изменчивостью. Следова- 
тельно, формальная проверяемая статистическая 
гипотеза о чисто случайном характере краниоме- 
трической изменчивости в рассматриваемой вы- 
борке медведей должна быть отвергнута. 
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В соответствии с этим иерархическая класси- 
фикация особей методом невзвешенного груп- 
пового среднего (ОРСМА) с использованием 
евклидовой метрики и ОМШ в качестве пере- 
менных характеризовалась очень низким коэф- 
фициентом кофенетической корреляции (0.6). 
Среди использованных в работе методов класси- 
фикации (Табл. 4) наилучшие результаты дала 
аддитивная классификация (Ѕаёќаїћ апа ТуегзКу 
1977) на основе матрицы евклидовых дистан- 
ций. Аналогичная дендрограмма, построенная на 
основе средневыборочных значений ОМ, четко 
отражает основное содержание географической 
изменчивости (Рис. 4). Выборки из Приморья, 
Шантарских о-вов и Сахалина противопоставля- 
ются выборкам с Хоккайдо и Ю. Курил в соответ- 
ствии с разделением их на два подвида. 

Результат применения той же схемы анализа 
к выборке медведей 0. а. уеѕоепѕіѕ сводится к сле- 
дующему. Размерная изменчивость воспроизво- 
дится тремя ОМ Ш, пропорции черепа — четырьмя 
ОМШ. Полнота воспроизведения изменчивости 
промеров осями МШ варьирует от 47 (124) до 91 
(17) процентов. Ось МШЕ1 вновь воспроизводит 
основной паттерн изменчивости размеров черепа. 
ОМШ Е2 описывает значительную часть из- 
менчивости ширины костного нёба (%16), часть 
изменчивости длины лицевого отдела (15), ску- 
ловой ширины (%10) и межглазничной ширины 
(\!13). ОМШ ЕЗ связана с наименьшей шириной 
черепа (\12), шириной костного нёба у задне- 
нёбной вырезки (\\!16), наибольшим диаметром 
глазниц (\/19), высотой нижнечелюстной кости 
в венечном отростке (\/25). Промеры \/10, №12, 
№\/13, \/16, №19, Н25 характеризуются специфи- 
ческими не зависимыми от общих размеров ком- 
понентами изменчивости. 

Вклад “географического фактора” и ассоции- 
руемых сним генетических различий в популяции 
медведей Хоккайдо в значения ОМШ невелик 
(Табл. 5). Доля объяснённой дисперсии по от- 
дельным ОМШ не превышает 20%. При этом раз- 
мерный паттерн изменчивости, воспроизводимый 
ОМШ ЕТ, является общим для всех медведей рас- 
сматриваемой выборки. Максимальные значения 
получены для ОМШ, описывающих пропорции 
черепа (К2 и К4). ОМШ К2 содержит информа- 
цию об аллометрической изменчивости промеров 
ширины черепа (%10, №11, №13, №18), высоты 
нижней челюсти (Н25, Н26) и ряда других. ОМШ 
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Рис. 3. Примеры промеров черепа, имеющих одну (1.1) или бо- 
лее (1.24) линейно независимых компонентов изменчивости. 


Еіе. 3. Ехатр!ез оЁ ки теаѕигетепіѕ уі опе (11) ог зеуега| 
(1.24) Ппеаг п4ереп4епе сотропепёѕ о уама бу. 


К4 коррелирует с длиной верхнего ряда щечных 
зубов (1.9) и наибольшей шириной костного нёба 
(%17). Кроме этого, первая из двух ОМШ опи- 
сывает неаллометрическую изменчивость отно- 
сительных размеров 1.9, \\10, \ 18, 124, Н26 (вы- 
сота нижнечелюстной кости позади т1), а ОМШ 
КА - 19, №17, №19. В целом изменчивость носит 
непрерывный характер, относительная дифферен- 


Г.Ф. Барышников и А.Ю. Пузаченко 


1 

1 

! Хоккайдо 
! (Ноккаюо) 
1 

1 





Ю. Курилы 
' (5. Киз) 
1 





1 
’ Шантарские о-ва 


























{ЗПагцаг 1$.) 
1 
Сахалин 
1 + 
: Заклаил) м \/ / ___ Приморье и Шантарские о-ва 
] М ро 4 (Ритогуе апа Зћапќаг 15.) 
Приморье = ~“ „_._ Сахалин 
' (Ргіптогуе) ч (Ѕакһаііп) 
О ЗИЕЕНИРРРЕ ЕРИННИН. и о—_ Хоккайдо 

Дистанция Т Т | (Ноккаіао) 

(Оіѕќапсе) 4 

0.00 0.01 0.02 0.03 0.04 0.05 4-3 -2 -1 0 1 2 3 4 5 


Коої 1 


Рис. 4. ОРСМА дендрограмма, построенная на основе средневыборочных значений ОМШ и положение центроидов выборок (/. а. 
егіпвіапиѕ (1) и 0. а. уеѕоепѕіѕ (2) в пространстве первых двух дискриминантных осей. Цифры около узлов ветвления – уровень 
“бутстреп поддержки” (9%). 
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(2) ір е Яїѕсгітіпапё гооїѕ ѕрасе. Митђегѕ пеаг ће пойеѕ — Бооїѕітар ѕиррогіѕ (%). 


циация медведей группы С от всех остальных про- 
является вдоль ОМШ К2, а частичное разделение 
остальных – по ОМШ КА. На Рис. 5 представлена 
аддитивная дендрограмма, построенная на основе 
средневыборочных значений ОМШ, и взаимо- 
положение “центроидов” выборок в трехмерном 
пространстве. Бутстреп поддержка указывает на 
существенную дифференциацию групп А и С от 
восточной группы В. Медведи о. Итуруп сближа- 
ются с медведями группы В, но демонстрируют 
некоторую обособленность. 

Одномерный анализ. В данном разделе пред- 
ставлены результаты анализа изменчивости от- 
дельных промеров и их роли в морфологической 
дифференциации медведей. 

Подвиды различаются прежде всего общими 
размерами черепа: уеѕоетѕіѕ практически по всем 
промерам мельче Реліпеїапиѕ. Максимальный 
уровень различий выявлен по кондилобазальной 
длине (12), наибольшей ширине костного нёба 
(№17), длине мандибулы (121), длине нижнего 
зубного ряда и ряду других измерений. Не обна- 
ружено статистически значимых различий только 
по наименьшей ширине черепа (№12) и диаметру 
глазницы (19). Относительные пропорции 
черепа у обоих подвидов схожи, исключая, соот- 


ветственно, промеры №12 и №19. Кроме этого, у 
уеѕоепѕ1ѕ длина мозгового отдела (14) относитель- 
ным больше, чем у регіпрїапиз. 

В Табл. 6 приведены результаты сравнения 
медведей Хоккайдо с сахалинской популяцией. 
Наиболее устойчиво уеѕоепѕіѕ отличается от мед- 
ведей Сахалина по длине черепа (11, 12, 1.3), дли- 
не костного нёба (17) и длине зубных рядов (1.8, 
Г.9, 123, 124); не выявлено значимых различий по 
промерам №12 и №13. На фоне существенной из- 
менчивости длины рострального отдела медведи 
Хоккайдо характеризуются относительно широ- 
ким и удлиненным мозговым отделом. 

Внутри подвида уеѕоепѕіѕ наиболее диффе- 
ренцированы медведи юго-западной группы С, и 
обитающие на южных Курилах, что соответствует 
их положению на дендрограмме (Рис. 5; Табл. 7). 
Наиболее четкие различия проявляются по вы- 
соте нижней челюсти (Н25, Н26, Н27), затем по 
высоте затылка (Н20), скуловой ширине (№10) 
и ширине мозговой коробки (%11). По этим, а 
также по всем статически значимым промерам, 
кроме ширины мозговой коробки, медведи с Ку- 
рил в среднем крупнее, чем таковые с Хоккайдо. 
Поскольку по общей длине черепа южнокуриль- 
ские медведи не демонстрируют статистически 
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Таблица 1. Коэффициенты корреляции Спирмена между осями МШ (Е1 - Еб, КІ - К5) и промерами черепа для объединённой 


выборки подвидов Ц. а. уеѕоепѕіѕ и О. а. Бегіпрїапиз. 


ТаЫе 1. Капк Ѕреагтап сое сіепіѕ Юг МОЗ$ ахез (Е1 – Еб, К1 – К5) апа зкиП теаѕигеѕ іп јоіпё ѕатріе оЁбуо ѕиБѕресіеѕ (7. а. уеѕоепѕіѕ 


и 0. а. Бегіпріапиѕ. 








и ом в ЕЗ Е4 Е5 Еб к! Кә КЗ КА К5 Е 
ГА 0.95 -0.09 0.05 0.09 0.0 0.13 0.43 0.39 0.02 0.30 -0.05 0.93 
12 0.92 -016 0412 0.05 0.06 0.05 0.52 0.43 0.12 0.18 -0.04 0.93 
13 0.92 -0.14 010 0.06 0.05 0.05 0.50 0.42 0.09 0.20 -0.04 0.92 
14 0.82 0.03 0.02 (0.10 0.02 0.15 0.22 0.39 0.06 0.33 -0.09 0.75 
15 0.82 (0.22 0.02 0.36 0.07 0.12 0.57 0.23 -0.24 0.23 -0.06 0.89 
16 0.85 -019 0.06 0.32 0.07 0.10 0.53 0.28 -0.20 0.24 -0.08 0.91 
17 0.88 -021 0.18 0.20 0.09 0.01 0.58 0.44 -0.07 0.16 -0.05 0.93 
18 0.88 -0.26 -0.06 0.10 — -0.10 0.05 0.49 0.24 0.08 0.18 011 0.90 
19 0.60 -0.44 -0.40 (022 0.30 0.10 036-0417 0.44 0.27 0.19 0.94 
\10 0.78 039 (0.02 (0.22 0.12 0.08 -0.15 0.52 0.14 0.25 0.0 0.92 
ми 0.65 0.18 -0.03 0.01 0.14 0.41 0.09 0.46 0.05 — -022 0.06 0.79 
№12 0.41 0.33 -0.53 0.32  -0.02 4033 — -044 0.02 -031 023 026 0.87 
\13 0.73 042  -0.14 0.03 -0.10 0.03 +0417 037 -0.12 0.25 0.03 0.89 
№14 0.59 -0.23 -0.08 0.15 0.53 0.04 0.43 0.26 0.20 — -0145 -0.39 0.85 
№15 0.71 0.26 001 (0.10 0.0 0.27 -0.05 0.44 0.08 0.35 — -0.19 0.78 
\16 0.47 032 -030 0221 0.28 0.09 — -0.13 0.10 0.12  -0.09 -0.35 0.80 
№17 0.72 -0.02 -0.24 -034 0.08 0.06 0.14 0.19 0.49 0.10 -0.01 0.88 
\18 0.84 027 0м (0.05 (0.04 0.03 0.04 0.59 0.07 0.17 0.08 0.86 
\19 0.43 0.32 -0.33 0.54 -0.08 0.36 -0.05 0.05 0.41 0.28 0.01 0.89 
Н20 0.79 011 0.09 (1041 0.08 0.32 0.14 0.46 0.18 0.45 -0.08 0.85 
121 0.94 -041 ои 0.05 -0.07 0.02 0.43 0.42 0.07 0.27 0.03 0.93 
123 0.90 -0.29 0.05 0.41 (0.04 (0.01 0.58 0.32 0.05 0.19 0.07 0.93 
1.24 0.60 -0.49 -024 1007 (0.19 (0.07 0.55 -0.15 0.25 0.06 0.10 0.81 
Н25 0.76 017 0.28 (1008 — (4031 0.02 0.07 0.55 0.10 0.29 0.20 0.78 
Н26 0.79 0.24 0.22 0.03 — -020 -0.09 0.11 0.57 0.01 0.12 0.26 0.87 
Н27 0.83 0.01 0.23 015-020 0413 0.31 0.53 0.01 0.11 0.26 0.86 





Примечание: Жирным шрифтом выделены значения 7, 2 0.5, подчеркнуты значения 0.4 < х < 0.5; ? – коэффициент детерминации 


в модели линейной регрессии. 


Мое: Во1а буре – ^2 0.5, ип4егИпе - 0.4 < л < 0.5; 7? — оЁсоесіепі Їеѓегтіпаќїоп Юг іпеаг па фе гевгеѕѕіоп тойеІ. 


значимых отличий, то соответственно они также 
значимо отличаются от особей с Хоккайдо по про- 
порциям нижней челюсти (более массивной) и 
черепа (относительно высокий затылок и широко 
расставленные скуловые дуги). 

Южнокурильские медведи морфологически 
наиболее близки к генетической группе В. Прак- 
тически можно обсуждать различие между ними 
только по длине зубного ряда Р4-М2, который у 
южнокурильские медведей достигает максимально- 
го значения по сравнению с медведями Хоккайдо. 
Описанные выше отношения приведены на Рис. 6. 


На статистически значимом уровне дифференциа- 
ция между группами С и В (Рис. би 7) выявлена 
по кондилобазальной и основной длине черепа (1.2, 
13), ширине мозговой коробки (%11), ширине 
черепа в затылочных мыщелках (%14) и высо- 
те передней части нижнечелюстной кости (Н27). 
Группа А, распространенная между группами С и В, 
отличается от С по межглазничной ширине (%13), 
мастоидной ширине (\\15) и высоте нижней челю- 
сти (Н25), аот В — по промерам №11 и \\ 14. 
Качественная характеристика изменчивости 
отдельных промеров у исследованных подвидов 
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Таблица 2. Коэффициенты корреляции Спирмена между ОМЩ (КЇ - К5), описывающими “пропорции черепа” и индексами (11) 
для объединённой выборки подвидов (. а. уеѕоепѕіѕ и И. а. ретіпріапиз. 


ТаЫе 2. Карк Зреагтап сое с1еп$ юг МЮ ахеѕ (К1 – К5) Мс аге тергойџсіпе “зВаре уача у” ара т4ехез (/1.1) юг ће јоіпі 
затр/е оЁ С. а. уеѕоепѕіѕ апа 0. а. Бетіпріатпиз. 





с кі К2 кз 
12 0.20 -0.03 0.18 
13 0.19 00 0.11 
14 -0.37 0.10 0.13 
т 0.29 -0.33 -0.54 
16 0.34 -0.11 -0.44 
ІЯ 0.33 0.09 -0.23 
18 0.12 -0.37 0.07 
19 -0.07 -0.67 0.34 
\10 -0.56 0.39 0.20 
№11 -0.41 -0.06 0.0 
№12 -0.50 -0.34 -0.27 
\13 -0.54 0.19 -0.15 
\у14 -0.04 -0.19 0.18 
үү15 -0.47 0.21 0.04 
үү16 -0.51 -0.29 0.12 
№17 -0.28 -0.20 0.62 
\18 -0.44 0.42 0.13 
\19 -0.39 -0.34 -0.48 
нэ0 -0.30 0.27 0.21 
121 0.0 0.03 0.07 
123 0.16 -0.20 0.0 
124 -0.02 -0.63 0.18 
Н25 -0.44 0.29 0.12 
н26 -0.23 0.43 -0.05 
Н27 0.01 0.37 0.0 


КА К5 т 
-0.30 0.03 0.16 
-0.23 0.04 0.11 

0.08 -0.05 0.17 
-0.11 -0.01 0.44 
0.01 -0.03 0.33 
-0.20 0.03 0.22 
-0.17 0.32 0.24 
-0.07 0.25 0.66 
0.09 0.07 0.52 
-0.60 0.19 0.57 
-0.51 0.30 0.77 
0.08 0.08 0.34 
20.47 -0.32 0.44 
0.23 -0.18 0.37 
-0.36 -0.23 0.58 
-0.26 0.09 0.53 
-0.17 0.17 0.39 
0.09 0.03 0.47 
0.37 -0.10 0.36 
-0.10 0.28 0.04 
-0.19 0.26 0.17 
-0.27 0.20 0.53 
0.03 0.27 0.31 
-0.14 0.42 0.45 
-0.21 0.47 0.40 





Примечание: Жирным шрифтом выделены значения л, > 0.5, подчеркнуты значения 0.4 < х < 0.5; ? – коэффициент детерминации 


в модели линейной регрессии. 


Мое: Во!4 буре – ^2 0.5, ип4егИпе - 0.4 < к < 0.5; 7? — оЁсоесіепі 4еегитайоп Юг іпеаг та фе гевгеѕѕіоп то4е|. 


медведей представлена в Табл. 8. Анализ резуль- 
татов позволяет сгруппировать промеры, с одной 
стороны, по степени их “участия” в морфологи- 
ческой дифференциации, а с другой, — по осо- 
бенностям изменчивости, выявленной в рамках 
многомерного анализа. 

В первую группу входят промеры (11, 13, 14, 
Г.8, 121, 123, №18), не имеющие значения для 
морфологической дифференциации и воспроиз- 
водимые в основном (или исключительно) одной 
компонентой изменчивости. 

Вторая группа отличается от первой тем, что 
изменчивость входящих в неё промеров часто 


включает более чем одну компоненту. Наиболее 
ярким примером этой группы является ширина 
глазницы (\/19). Также к этой группе можно от- 
нести промеры 1.5, 16, 1.7, 1.9, 1.24. 

В третью группу входят промеры (12, \/13, 
№\/ 14, №16, \/17, Н20, Н25, Н26, Н27), в которых 
выявляется морфологическая дифференциация, 
а изменчивость в основном скоррелирована с из- 
менчивостью общих размеров черепа, описывае- 
мых первой осью МШ. 

Промеры (\10, №11, \/12, №15), по которым 
наблюдается дифференциация и имеющие одну 
или более компонент изменчивости, не зависимых 
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Таблица 3. Оценка вклада “географического фактора” в значения ОМШ для подвидов уезоепз5 и Регіпеіапиѕ по тесту Краскела- 
Уоллиса (Н) и результатам дисперсионного анализа (Е-критерий, р —значимость, % — доля объясненной дисперсии). 


ТаЫе 3. Сопігіђийор оЁ ће “сеортарЫса| асбог” іп МО$ уаез юг ѕиђѕресіеѕ 0. а. уеѕоепѕіѕ апі С. а. регіпвіапиѕ Бу Кгазке|-\У/аШ$ 
сгіќегіоп (Н) апа апа|уз1з оЁуамапсе (Е-сгібегіоп, р — %айзса| ѕіспійсапсе, % — регсепіаре оЁ ће ехрІаіпей уагіапсе). 





Тест Краскела-Уоллиса 
(Кгаѕке]-Ұа1115 сгіегіоп) 


Дисперсионный анализ 











о “географический фактор”* (Апа[уѕіѕ оҒуагіапсе) 
( ахі) (“веоргарћіса1 Ѓасіог”) 
Н р Е р % 
Е1 29.9 <0.00001 15.7 <0.00001 37 
Е2 8.4 0.04 3.5 0.02 12 
ЕЗ 4.6 0.20 1.9 0.13 Т 
Е4 8.8 0.04 4.0 0.01 13 
Во 4.3 0.23 Т7 0.17 6 
Еб 25 0.46 11 0.34 4 
Кі 19.2 0.002 8.0 0.00009 23 
К2 3.3 0.30 1.0 0.40 4 
КЗ 14.4 0.002 5.8 0.001 18 
К4 2.4 0.48 0.7 0.57 2 
К5 6.3 0.09 2.4 0.08 8 





* Принадлежность индивидуумов к географическим выборкам “Приморье и Шантарские о-ва”, “Сахалин”, “Хоккайдо”, “Ю. Ку- 


рилы”. 


* Метђегѕћір оЁіраіуійиа![ѕ іп эеоэтар са] ѕатр1еѕ: “Ргітогуе & Ѕһапќаг [5.”, “НоКкКаіао” апа “$. КигИз”. 


Таблица 4. Сравнение результатов классификаций с разбиением (априори) выборки на 0. а. уеѕоепѕіѕ и 0. а. Бегіпріапиз. 


ТаЫе 4. Сотрагіѕоп ое геѕшіѕ оЁ 1 егепё с1аз Исай опз ара ће рагбійопіпе (а ргіогі) ое ѕатріе іпќо ће ѕирѕресіеѕ 0. а. уеѕоепѕіѕ 


и 0. а. Бегіпріапиз. 








Классификация Кластер 5..2 Р а у А 
(Меоа оЁ сІаѕѕійсабіоп) (Сазег) Сао а аы х Р 
ОРСМА 4 и . 6.7 0.009 
2 33.3 66.7 | ( 
ы . 1 65.5 34.5 
ОрНиХ 14.1 0.0002 
(К-теапѕ) 2 23.6 76.4 
е 1 66.7 33.3 
Метод размытых множеств 259 0.00001 
(Ғихлу сІаѕѕійсаііоп) 2 13.3 867 
. 1 66.7 33.3 
Дихотомическая классификация 
Ерабошу) 13.7 0.0002 
(@с У 2 24.6 754 
Аддитивная классификация 1 781 219 95.1 <0.00001 


(аЧАтауе ітее) 





от общих размеров черепа, образуют четвертую 
группу. 

На основе полученных данных мы попытались 
реконструировать основные “паттерны” изменчи- 
вости черепа бурого медведя (Рис. 8). Как следует 
из рисунка, “паттерны” 3 и 4, соответствующие 
третьей и четвертой группам промеров, охватыва- 


ют церебральную часть и основание черепа. При 
этом четвертый “паттерн” связан с не зависимой 
от общих размеров черепа изменчивостью ши- 
рины церебрального отдела, включая скуловые 
отростки. Изменчивость передней части мозго- 
вого отдела и основания черепа (“паттерны” 1 и 
3) более определенно скоррелирована с общими 
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Таблица 5. Оценка вклада “географического фактора” в значения ОМШ по тесту Краскела-Уоллиса (Н) и результатам дисперси- 
онного анализа в выборке медведей Хоккайдо и Ю. Курил (Е-критерий, р —значимость, % — доля объясненной дисперсии). 


ТаЫе 5. Сопігіђибіоп оЁ (ће “веоэтарЫса! Ѓасіог” іп МО$ Юг Беагѕ гот НокКа@о апа $. Кигіїѕ Бу Кгаѕке!-Уа11 сгіќегіоп (Н) апа 
апа[уѕіѕ оЁ уагіапсе (Е-сгіќегіоп, р — баз са| ѕієпійсапсе, % — регсепќаве оће ехр|ате4 уагіапсе). 





Тест Краскела-Уоллиса 
(Кгазке]-\!аШз сгіќегіоп) 


Дисперсионный анализ 











аан “географический фактор”* (Апа]уѕіѕ оЁ уагіапсе) 
б (“веоэзтарЫса! Ѓасог”) 

Н р Е р % 
Е1 4.5 0.21 1.5 0.24 8 
Е2 3.9 0.27 1.3 0.27 8 
ЕЗ 6.5 0.09 2.4 0.08 13 
К1 4.9 0.17 1.9 0.14 11 
К2 11.1 0.01 4.0 0.01 20 
КЗ 6.4 0.09 2.4 0.08 13 
К4 7.8 0.05 31 0.04 16 





* Принадлежность индивидуумов к географическим выборкам: А, В, С с Хоккайдо и Ю. Курил. 


* Метђегѕһір оЁіпіуійиа!ѕ іп еоргарһіса! ѕатріеѕ: А, В, С гот НокКаійо ара $. Кигіїѕ. 


Ю. Курилы 
($. Киз) 
В 
65 А 
100 59 
С 
2 
у б 
А 
< В 8 
ЕД ес ө 
а Ю. Курилы 
($. Киз) 





Л. % 


размерами черепа. Изменчивость зубных и, воз- 
можно, носовых костей формирует относительно 
самостоятельный “паттерн”, в котором присут- 
ствуют компоненты изменчивости, не связанные 
с общими размерами черепа. Первый “паттерн” 
связан с изменчивостью общих размеров, прежде 
всего длины черепа и нижнечелюстной кости. 
В наиболее явном виде он проявляется в измен- 
чивости длины межчелюстной кости и зубных 
рядов, но также его влияние охватывает мозговой 
отдел черепа (“паттерны” 1 и 4) ичелюстную кость 
(“паттерн” 2). 

Внутриподвидовая дифференциация медведей 
Хоккайдо и Южных Курил обусловлена преиму- 
щественно изменчивостью промеров третьей (12, 
№М/ 13, №14, №17, Н20, Н25, Н26, Н27) и четвертой 
(№10, №11, №15) групп. 

Морфологическоеразнообразие. Ростразноо- 
бразия (А) с увеличением уровня дихотомической 


Рис. 5. Аддитивная дендрограмма и положение центроидов 
выборок с Хоккайдо и Ю. Курил в трехмерном пространстве 
осей МШП. А, В, С - географические выборки с Хоккайдо, ас- 
социируемые с группами разных наборов гаплотипов. Цифры 
в узлах ветвления — “бутстреп-поддержка” (%). 


Еіс. 5. АЯйійуе ќгее Юг НокКаійо апа $. Ки Беагѕ апа ће 
Іосайіоп оЁѕатрІе сепігоі45 іп ће ћгее-Ӣітепѕіоп ѕрасе оЁ МО$ 
ахеѕ.А, В, С – веоргарһіса! ртопріпеѕ оп Ноккао мћісћ аге 
теегге4 о А егете Баробурез. Митһетѕ пеаг һе пойеѕ – Боої- 
гар ѕиррогѕ (%). 
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Таблица 6. Сравнение бурых медведей Сахалина с территориальными группировками Хоккайдо (А, В, С) по критерию Краскела- 


Уоллеса (Н) и его статистическая значимость (р). 


ТаЫе 6. Сотрагіѕоп оЁБго\уп Беагѕ Нот ЗаКВаНи үіЬ {Һе етгіќогіа! стоиріпеѕ о! НокКаійо (А, В, С) Бу КгазКа|-\/а$ сгіегіоп (Н) 


апа 1 ѕбабіѕіїса! ѕівпійсапсе (р). 











А В © 
п Абсолютные Абсолютные зна- Абсолютные значе- 
ромер Индексы Индексы Индексы 
(Меаѕигетепё) вана (Іпаехеѕ) Бс (Тпаехеѕ) Бан (Тпаехеѕ) 
(АБѕоіиќе уашез) (АБѕоЇиќе уащез) ( АБзо[е уашез) 
Н р Н р Н р Н р Н р Н р 
ТА 4.7 0.03 4.8 0.02 14.1 0.0002 
1.2 8.5 0.004 0.30 0.58 4.8 0.02 0.01 0.89 18.4 <0.00001 1.6 0.21 
13 8.3 0.004 0.24 0.62 4.8 0.02 0.34 0.55 16.7 <0.00001 0.53 0.47 
ТА 1.8 0.17 2.9 0.09 1.9 0.16 3.9 0.05 5.8 0.02 3.9 0.05 
15 2.6 0.10 0.07 0.79 ЗЛ 0.08 0.01 0.89 8.2 0.004 0.45 0.50 
16 3.8 0.05 0.0 1.0 2.5 0.11 0.63 0.43 10.4 0.003 1.0 0.31 
7 57 0.02 0.02 0.88 3.7 0.05 1.0 0.32 12.5 0.0004 0.03 0.87 
18 6.8 0.009 0.04 0.84 5.6 0.02 0.63 0.43 11.8 0.0006 0.09 0.76 
19 4.7 0.02 0.24 0.62 8.4 0.004 0.11 0.74 9.9 0.002 0.0 1.0 
№/10 0.58 0.44 1.3 0.26 0.49 0.48 1.8 0.17 6.6 0.009 0.02 0.89 
М/11 6.3 0.01 3.7 0.05 0.03 0.86 2.6 0.11 9.2 0.002 2.04 0.15 
№/12 0.0 1.0 8.9 0.003 1.3 0.26 8.1 0.004 2.3 0.13 10.7 0.001 
№\/13 2.9 0.09 0.02 0.88 0.02 0.89 1.8 0.17 0.88 0.35 0.43 0.51 
№\/ 14 1.6 0.21 27 0.09 0.03 0.86 0.63 0.43 3.8 0.05 1.7 0.19 
№15 0.0 1.0 0.02 0.88 0.76 0.38 0.63 0.43 4.8 0.03 0.18 0.67 
№/16 1.3 0.26 24 0.12 0.32 0.57 6.2 0.01 1:2 0.28 1.9 0.17 
№М/17 8.9 0.003 1.6 0.21 3.4 0.07 0.14 0.70 17.3 <0.00001 0.62 0.43 
№18 1.8 0.17 0.0 1.0 0.02 0.90 2.3 0.13 5.5 0.02 0.13 0.72 
№19 0.52 0.47 5.2 0.02 0.07 0.79 3.9 0.05 1.0 0.31 8.8 0.003 
Н20 2.4 0.12 0.71 0.40 1.5 0.22 0.81 0.36 11.9 0.0006 0.53 0.47 
121 8.5 0.004 0.81 0.37 2.9 0.09 1:5 0.23 13.1 0.0002 0.15 0.69 
1.23 9.9 0.002 0.14 0.71 6.3 0.01 2.6 0.11 16.1 0.0001 0.49 0.48 
124 10.3 0.001 0.04 0.84 8.4 0.004 0.11 0.74 12.9 0.0003 0.15 0.69 
Н25 0.85 0.35 0.44 0.51 1:3 0.25 2.8 0.09 7:2 0.008 0.28 0.59 
Н26 1.7 0.19 0.52 0.47 0.38 0.54 0.35 0.56 9.2 0.003 0.01 0.91 
Н27 1.8 0.17 0.1 0.75 0.62 0.43 0.0 1.0 6.8 0.009 0.18 0.67 





Примечание: Выделены статистически значимые значения критерия. 


№ 1е: Во буре — зайзисаПу я1етийсапе уааез оЁ КгазКа]-\/аШ$ сгібегіоп. 


классификации выборки 0. а. уеѕоепѕіѕ описыва- 
ется уравнением Н = 0.906(+0.0079)1. (7? = 0.99). 
Аналогичное уравнение для 0. а. репитапи$ – Н = 
0.945(+0.01)Т, (7? = 0.99). По сравнению с медве- 
дями Сахалина подвид уеѕоепѕіѕ характеризуется 
низкой величиной информационной размерности 
и, следовательно, разнообразием черепа. Влияние 
на разнообразие выборки уеѕоепѕіѕ экземпляров с 
Южных Курилможнооценить косвенно, исключив 
последние из анализа. При этом информационная 
размерность снижается до 0.884. Следовательно, 


изменчивость южнокурильских медведей имеет 
свои специфические особенности, не сводимые к 
изменчивости медведей Хоккайдо. 

Результаты теста по остальным подвидам при- 
ведены в Табл. 9. В целом величина информацион- 
ной размерности для черепа бурого медведя (0.95 
бит; Табл. 9) близка к максимально возможной 
(1 бит), что указывает на относительно низкий 
уровень ограничений изменчивости и высокую 
морфологическую пластичность. Минимальные 
величины информационной размерности опреде- 
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Рис. 6. Дифференциация географических группировок медве- 
дей Южных Курил и медведей Хоккайдо (А, В, С). 


Ер. 6. ОШегепцайоп оЁ эеортарМса| этоирил8$ оѓ Беагѕ гот 
$. Кигіїѕ апа НоКкКа14о (А, В, С). 


лены для 0. а. уеѕоепѕіѕ и его географических 
групп. 

Расчет моделей ранговых распределений для 
четвертого уровня дихотомической классифика- 
ции (максимально 16 классов) показал, что для 
О. а. уеѕоепѕіѕ наиболее оптимальным является 
распределение Гиббса, а для Г. а. Бегіпріапиѕ – 
распределение Ципфа (Рис. 9; Табл. 9). Во всех 
случаях ЭКЛ близка к 0, что указывает на адекват- 
ность моделей. При исключении особей с Южных 
Курил изменяется тип распределения у уеѕоетѕі, 
что является дополнительным свидетельством их 
своеобразия. Распределение классов для южной 
генетико-географической группы С с Хоккайдо 
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Рис. 7. Дифференциация географических группировок медве- 
дей Хоккайдо (А, В, С). 


Ее. 7. ЮіЌегепііайоп оЁ реоетарћһіса! отоџріпеѕ оѓ Беагѕ гот 
НокКаідо (А, В, С). 


соответствует распределению Ципфа так же, как 
и для всей островной выборки. 

В Табл. 10 приведены показатели разнообра- 
зия, оцененные на основе отдельных осей ОМШ. 
Для оценки изменения показателей введены 
условные “иерархические” уровни (1) от 1 (вся 
выборка) до 5 (популяции или группы популяций 
внутри подвидов). Выявлена тенденция к отри- 
цательной корреляции между Г. и размерностью 
моделей МШ (а). Размерность моделей МШ из- 
менчивости пропорций черепа не демонстрирует 
подобной зависимости. 

Мера организованности разнообразия (О) за- 
метно снижается от “иерархического” уровня 1 к 
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Таблица 7. Сравнение группировок бурого медведя Хоккайдо (А, В, С) и Ю. Курил по критерию Краскела-Уоллеса (Н). 


ТаЫе 7. Сотрагіѕоп оЁ Бго\уп Беат Нот НоККаійо (этопрз А, В, С) ара $. КигИз Бу КгизКа|-\МаШ$ сгіегіоп (Н). 





Ю. Курилы 











Промер (5. Кигіз) А-В В-С А-С 
(Меаѕигетепё) А В С 
Н,р Н,р Н,р Н,р Н,р Н,р 

ТА 0.50, 0.81 0.23, 0.63 0.49, 0.48 0.17, 0.67 0.20, 0.65 1.9, 0.16 
1.2 0.0, 1.0 0.41, 0.52 1.9, 0.17 0.0, 1.0 4.9, 0.03 3.7, 0.05 
13 0.0, 1.0 0.52, 0.47 0.59, 0.44 0.1, 0.79 4.3, 0.04 2.4, 0.12 
ТА 0.87, 0.35 0.92, 0.34 1.7, 0.19 0.08, 0.78 0.0, 1.0 0.06, 0.80 
15 1.3, 0.26 0.92, 0.34 1.1, 0.29 0.04, 0.85 0.09, 0.77 0.98, 0.32 
16 1.2,0.28 0.64, 0.42 0.25, 0.62 0.02, 0.88 0.40, 0.53 0.84, 0.36 
17 0.56, 0.45 0.41, 0.52 0.0, 1.0 0.04, 0.85 1.96, 0.16 1.2, 0.27 
18 0.14, 0.71 0.0, 1.0 0.03, 0.87 0.27, 0.61 0.06, 0.80 0.48, 0.49 
19 1.1, 0.30 5.0, 0.03 1.9, 0.16 0.71, 0.39 1.3, 0.25 0.09, 0.76 
№10 0.71, 0.39 0.64, 0.42 5.1, 0.02 1.5, 0.22 0.46, 0.49 2.4, 0.12 
УИ 1.1, 0.30 1.9, 0.17 3.9, 0.04 6.9, 0.009 8.1, 0.004 1.6, 0.21 
\у12 0.87, 0.35 0.1, 0.75 0.99, 0.32 0.22, 0.64 2.8, 0.09 0.06, 0.80 
№13 0.04, 0.85 0.23, 0.63 2.4, 0.12 0.71, 0.39 0.16, 0.68 4.1, 0.04 
№\/14 0.47, 0.51 2.6, 0.11 1.3, 0.26 3.6, 0.05 6.3, 0.01 0.48, 0.48 
№15 0.71, 0.39 0.03, 0.87 0.35, 0.56 0.71, 0.39 0.10, 0.75 5.2, 0.02 
\16 0.04, 0.85 0.10, 0.75 1.5, 0.22 0.22, 0.64 0.94, 0.33 2.4, 0.12 
\ү17 4.1, 0.04 2.6, 0.11 9.3, 0.002 0.14, 0.71 2.2, 0.14 1.5, 0.22 
\18 0.71, 0.40 0.03, 0.87 2.9, 0.09 0.49, 0.48 2.9, 0.09 1.6, 0.21 
\/19 0.22, 0.63 2.6, 0.11 0.29, 0.59 1.4, 0.24 0.66, 0.42 0.04, 0.86 
Н20 1.7, 0.19 0.52, 0. 47 6.4, 0.01 0.07, 0.78 0.66, 0.42 3.5, 0.06 
121 0.08, 0.78 0.03, 0.87 0.82, 0.37 0.02, 0.88 0.74, 0.39 2.3, 0.13 
123 1.4, 0.24 1.3, 0.26 0.0, 1.0 0.08, 0.78 0.52, 0.47 1.8, 0.18 
1.24 0.22, 0.64 0.64, 0.42 0.46, 0.49 0.08, 0.78 0.07, 0.79 0.0, 1.0 
Н25 1.9, 0.16 1.6, 0.20 9.7, 0.002 0.08, 0.78 0.98, 0.32 4.9, 0.03 
Н26 3.7, 0.05 0.64, 0.42 8.6, 0.003 0.11, 0.74 1.4, 0.24 0.29, 0.08 
Н27 0.32, 0.57 0.03, 0.87 5.5, 0.02 0.02, 0.88 4.5, 0.03 1.5, 0.23 





Примечание: Выделены статистически значимые значения критерия. 


М№ое: Бо]4 ќуре — ЗбаазисаПу ѕієпійсарі уајиеѕ оЁ КгизКа|-\/а$ сгібегіоп. 


уровню 4 (Рис. 10а), что связано с уменьшением 
масштаба морфологической дифференциации на 
нижних уровнях “иерархии”. В случае размерной 
изменчивости ранговый коэффициент корреляции 
Спирмена между Г. и О равен -0.71 (р = 0.02), для 
изменчивости пропорций черепа – -0.73 (р = 0.01). 

Меры организованности изменчивости раз- 
меров и пропорций положительно коррелируют 
друг с другом (7; = 0.91, р<0.001), что связано с 
преобладанием аллометрической составляющей 
в изменчивости черепа. Количественный уровень 
разнообразия пропорций (формы) всегда выше 
разнообразия размеров черепа. 


Иллюстрация изменения формы распределе- 
ний значений осей МШ на разных уровнях ис- 
следования объекта представлена на Рис. 10В,С. 
Форма распределения определяет величины 
энтропии и меры организованности. На нижних 
уровнях “иерархии” энтропия растет, а мера 
организованности снижается. Это отражает 
общие закономерности организации структуры 
разнообразия, воспроизводимые в рамках много- 
мерного анализа. Для совокупной выборки ОМШ 
описывают в первую очередь основные “правила” 
изменчивости, выраженные в дифференциации 
внутривидовых рас бурого медведя. На этом фоне 
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Таблица 8. Характеристика участия промеров в дифференциации на основе попарных сравнений по критерию Краскела-Уоллиса 
(р<0.05) и число случаев обнаружения более одной компоненты их изменчивости*. 


ТаЫе 8. Рагастрайоп оЁ теаѕигетепіѕ іп тогрћһоІоріса! Ч Негепиайоп оп ће Баѕіѕ оЁ рате сотрагіѕопѕ Бу сгісегіоп Кгизка|-\У/аШ$ 
(р<0.05) апа питег оЁ сазез уіћ тоге (вап опе сотропепё оРуама 6 у*. 





Число компонент 
Внутри подвидов 











ти (зава) е ла 
Промер Су, % ѕиһѕресіеѕ) : а. Сар Итого, % сотропепіѕ 
(Меаѕигетепі) ў О. а. уеѕоепѕіѕ О. а. регіпріапиѕ (Тоќа[,%) оҒуагіаЫісу>1) 
тах 10 тах 6 тах 1 тах 17 Е К а 
м 7.4 6 0 0 6 35.3 0 0 0 
12 6.8 6 2 0 8 35.3 0 2 2 
13 6.9 6 1 0 7 35.3 0 2 2 
14 8.1 6 0 0 6 35.3 0 0 0 
15 8.0 7 0 0 Т 41.2 2 2 4 
1.6 8.5 7 0 0 7 41.2 2 2 4 
І7 6.9 6 0 0 6 35.3 З 1 4 
18 5.8 6 0 0 6 35.3 0 1 1 
9 5.5 6 1 0 7 35.3 3 З 6 
№10 10.6 7 1 0 8 41.2 4 1 5 
№11 57 7 3 0 10 41.2 З 1 4 
\у12 7.2 7 0 1 8 41.2 6 1 7 
\\13 11.6 7 1 0 8 41.2 З 0 3 
\/14 7.3 7 2 0 9 41.2 2 0 2 
№15 11.1 7 1 0 8 41.2 2 2 4 
\16 8.2 7 0 1 8 41.2 З 0 3 
№17 7.5 9 1 0 10 52.9 0 1 1 
\18 9.1 7 0 0 7 41.2 0 0 0 
\/19 8.2 4 0 0 4 23.5 7 1 8 
Н20 9.6 7 1 0 8 41.2 0 0 0 
1.21 6.9 6 0 0 6 35.3 0 1 1 
1.23 5.8 6 0 0 6 35.3 0 1 1 
1.24 6.2 6 0 0 6 35.3 4 1 5 
Н25 8.5 7 2 0 9 41.2 2 1 З 
Н26 11.1 7 2 0 9 41.2 0 1 1 
Н27 10.0 9 2 0 11 52.9 0 0 0 
н о 173 20 2 195 
Итого, в % от максимума 665 141 77 444 


(Тоќа1, % гот тах) 





* Рассмотрены семь моделей МШ для выборок: пять подвидов вместе ((7. а. агсіоѕ, И. а. соПагіѕ, О. а. регіпрїапиз, О. а. ріѕсаіот, О. а. 
уеѕоепѕіѕ); каждый подвид отдельно; 0. а. Бегіпріапиѕ (без Сахалина); 0. а. уеѕоепѕіѕ (без Ю. Курил). 

Обозначения: тах — число попарных сравнений подвидов или внутриподвидовых форм; Е — компоненты изменчивости размеров 
черепа, К – компоненты изменчивости пропорций черепа. Коэффициент вариации (СҮ) отражает степень варьирования признака 
для совокупной выборки подвидов. 


* Ѕеуеп МО$ тое! меге ёеѕѓеа: Нуе ѕиБѕресіеѕ (С. а. атстоз, О. а. соПатіѕ, 0. а. Бегіпоїапизѕ, 0. а. ріѕсаѓоћ, 0. а. уеѕоепѕіѕ); еасћ ѕиђѕресіеѕ 
зерагабеу; 0. а. регіпаїапиѕ (уіоие Ѕакћаіт); 0. а. уеѕоепѕіѕ (оц $. Кигіїѕ). 

Геѕірпайопѕ: тах — питђег оЁ рате4 сотрагіѕопѕ оЁ ѕођѕресіеѕ ог ће Югт$ ше ѕирѕресіеѕ; Е – сотропепіѕ оЁ ѕіхе уача Шу, К – 
сотропепіѕ о! Варе уама у. Сое степ оЁуамайоп (СУ) геЙесїѕ ће Пертее оѓ уагіаБіу ір ће јоіпё ѕатріе оЁѕиБѕресіеѕ. 
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Таблица 9. Информационная размерность и тип рангового распределения для результатов дихотомической классификации вы- 
борок медведей (уровни классификации ~ І. = 1, 2, 3, 4, максимально возможное число классов — 2“). 


Таблица 9. пюгтайоп Чипепз!оп апа ќуре оЁ (ће гарк аіѕігірибіопѕ ѓог гезис$ оЁ дісһосотіхіпе с1аѕѕійсабопѕ (Іеуе1 оЁ сІаѕѕійсайоп — 


Г. = 1, 2, 3, 4, (Ве ртеаѓеѕё роз е питег оЁ сІаѕѕеѕ — 24). 











Тип ранго- Коэффициент Параметры распределения 
абра нонмаа В . а детерминация (Ріѕігірийоп рагатеѓегѕ) 
абра збш) отр мин Э, 
боа) ри Читеп- и о т А Ег Онан о | (КГЕ, л 
2 а б Е А а 
ЅіоП (А, Ы) а (Те О аеегтіпайоп ККтоа) 
еда оп Н = АТ.) аа Гог шо4е! оЁтапк 
аіѕігіђийоп, %) 

О. а. уеѕоепѕіѕ (без 
т 0.884+0.02 па 976 20.000. 0.242+0008 0.821+0.035 
(О. а. уеѕоепѕіѕ (71р?) 
(їои $. Кигіїѕ) 
О аа. уеѕоепѕіѕ 
ас 0.895+0.01 а 89.2 0.01 — 0.770012 0.525+0.053 
(0 .а. уеѕоепѕіѕ, (71р?) 
вгоир С) 
О. а. уеѕоепѕіЅ 0.906+0.008 Е, 96.7 0.000 0.168+ 0.007 0.1360.008 
0. а. ћегіпріапиѕ 0.945+0.010 и 86.1 0.049 0.170+0.013 0.589+0.056 
Па. ріѕсаіоғ 0.946-0.007 И 92.1 0.006 0.165=0.009 0.555-0.041 
О. а. ағсіоѕ 0.915=0.010 а 93.9 0.002 0.176=0.010 0.145+0.012 
О. а. соПагіѕ 0.943=0.005 — 71.4 0.021 0.112+0.009 0.064+0.012 
Вся выборка Гиббса 
(Геі ватру 0.950=0.004 (СЪ) 96.3 0.007 0.134+0.004 — 0.102=0.006 





специфическиеособенности изменчивости внутри 
конкретных групп остаются скрыты. Для подвидов 
и форм “правила”, описанные для вида, остаются 
прежними, но выступают в качестве постоянного 
фона, на котором выявляются специфические для 
той или иной расы ограничения изменчивости. 
Естественно, что обычно они менее жесткие, чем 
основные “правила”, поэтому оценка энтропии 
(разнообразия) на нижних уровнях, как правило, 
выше. Таким образом, корректное сравнение раз- 
нообразия возможно только в пределах одного и 
того же уровня. В рассматриваемом случае мини- 
мальные значения мер организованности разноо- 
бразия получены для подвидов 0. а. реғіпеіапиѕи 0. 
а. соПатіѕ, а максимальные — для (0. а. уеѕоепѕіѕ и С. 
а. атсіоѕ. Этот результат соответствует различиям 


между подвидами по величине информационной 
размерности. На данном фоне аномально высокое 
значение показателя демонстрирует группа С с 
Хоккайдо, что указывает на значимые ограниче- 
ния морфологического разнообразия. Для С. а. 
атсіоѕ высокое ограничение разнообразия может 
быть обусловлено неоднородностью выборки, 
включающей еще не выявленные географические 
расы в северной Евразии. 

ЭКЛ относительно равномерного распреде- 
ления (]т, Табл. 10) положительно коррелирует 
(7, = 0.86) с мерой организованности размерной 
изменчивости. Высокие значения меры органи- 
зованности соответствуют более острой форме 
распределения значений осей МШ (Рис. 10). 
По той же причине наблюдается отрицательная 
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Таблица 10. Информационные переменные морфологического разнообразия черепа медведя (И. агсѓоѕ) оцененные по осям МІП. 


ТаЫе 10. Іһѓогтайор уагіаЫеѕ оЁ ки уача Шу т Бго\уп Беат (И. атсѓоѕ) езИтафе4 Бу Ве МОЗ ахез. 





Изменчивость размеров 


Изменчивость пропорций 








Выборка (Ѕіхе уама у) (Ѕһаре уачаб Шу) 
м г 
(ЅатрІе) 
а О Љ л а О Љ Ју 

выбора 245 1 6 0.27+0.003 0.03 049 5 — 0.16+0.002 013 0.13 
(ош затр!е) 
О. а. атсіоѕ, О. а. соПагіѕ 102 2 7 0.23+0.004 0.04 0.38 4 0.13+0.005 0.07 0.14 
О. а. ріѕсаѓоћ, 0. а. Бегіпеіатиѕ 85 2. 4 0.23+0.007 0.04 0.28 4 0.15+0.006 0.11 0.20 
СО. а. атсіоѕ 75-3 7 0.23=0.006 0.04 0.36 4 0.13=0.006 0.07 0.12 
О. а. соПагіѕ 27 3 4 0.15=0.016 0.12 0.24 З 0.090.013 0.13 0.20 
СО. а. ріѕсаіог 53 3 4 0.200.009 0.05 0.35 4 0.110.009 0.09 0.15 
О. а. Бегіпріапиѕ 32 з 5 0.12=0.010 0.06 0.17 4 0.10=0.010 0.07 0.09 
О. а. Бетіпріапиѕ, без Сахалина 
(а реплеотихгепаші Заан) 19 4 5 0.14=0.017 0.07 0.18 4 0.10=0.016 0.13 0.16 
О. а. уеѕоепѕіѕ 52 3 3 0.22=0.010 0.05 0.26 4 0.11=0.008 0.04 0.13 
О. а. уеѕоепѕіѕ, без Ю.Курил 
(асови оос О) 46 4 2 0.17=0.015 0.03 0.27 4 0.11=0.008 0.07 0.11 
паза ае 24 5 5 02140015 015 036 3 019+0019 019 023 


(О. а. уеѕоепзіѕ, этоир С) 





о 


Обозначения: М — объём выборки, І. – условный “иерархический уровень”, 4 — число осей МШ, О - мера организованности раз- 
нообразия, Јп и Јт — удельная (средняя на ось МШ) относительная энтропия Кульбака-Лейблера для нормального и равномерного 


распределений. 


Геѕіепайопѕ: М — затре уоїите; І. – соп@ опа! “іегагсһісаІ Іеуе1”; 4 — пшпђег оЁ МРЮ5 ахеѕ; О — теаѕиге оЁ уагіаЬібу огвапіхаііоп; 
Љ и Јт - ауегаве рег МО$ ахіѕ КафБак-Геег тејабуе епігору Юг погта| апа тесќапешаг іѕітіђийопѕ. 


корреляция между мерой организованности и 
ЭКЛ относительно нормального распределения 
(7, = -0.58). По абсолютной величине отклонения 
от нормального распределения осей МП, описы- 
вающих изменчивость размеров, невелики. Сле- 
довательно, модель нормального распределения 
статистически адекватна для всех рассмотренных 
объектов. ЭКЛ для осей МШ, описывающих 
пропорции черепа, не коррелирует с мерой ор- 
ганизованности. В среднем она выше, чем ЭКЛ 
для размерной изменчивости. Это связано с тем, 
что обычно характер распределения первых осей 
МШ (К1-КЗ) заметно приближается к форме 
равномерного распределения, что, в свою очередь, 
отражает разницу в ограничениях разнообразии 
черепа по размерам и форме. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


1. В рамках многомерного анализа описана 
структура изменчивости черепа бурого медве- 
дя и проведено сравнение между животными с 
Хоккайдо и наиболее географически близкими к 
ним популяциями Сахалина и Приморского края. 
Сравнение структуры изменчивости подвидов и 
географических групп выявило как сходство, так 
и существенные различия на уровне “управления” 
изменчивостью отдельными признаками и по ве- 
личине морфометрического разнообразия. 

У подвида 0. а. уеѕоепѕіѕ разнообразие в струк- 
туре изменчивости размеров черепа обусловлено 
тем, что высота нижней челюсти позади ті, дли- 
на лицевого отдела, скуловая ширина, ширина 
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костного нёба, ширина 
височного сужения, меж- 
глазничная ширина и наи- 
больший диаметр глазниц 
контролируются несколь- 
кими статистически не- 
зависимыми факторами. 
Предположительно к 
этим факторам можно от- 
нести неидентифицируе- 
мый возраст животных, 
экологические условия и 
вариации в наследствен- 
ной информации между 
разными географически- 
ми группами. Варьирова- 
ние остальных промеров, 
кроме длины нижнего 
ряда щечных зубов, в 
основном скоррелирова- 
но с общими размерами 
черепа. Незначительный 
объем выборки южно- 
курильских медведей не 
позволил построить для 
них модель МШ. При ис- 
ключении этой группы из 
выборки уеѕоепѕіѕ размер- 
ность модели снижается с 
3 до 2, причем вторая ось 
МШ описывает в этом 
случае только часть из- 
менчивости мастоидной 
ширины и ширины кост- 
ного нёба. Следовательно, 
вклад небольшой выборки южнокурильских 
медведей в общее разнообразие структуры измен- 
чивости подвида уе50еп515 должен быть признан 
существенным. 

Специфическая изменчивостьразмеровюжной 
группы (С) с Хоккайдо (Рис. 1) воспроизводится 
пятью ОМШ. Высокая размерность обусловлена 
комплексностью изменчивости: длины лицевого 
отдела, длины верхнего и нижнего рядов щечных 
зубов, ширины мозговой коробки, ширины ви- 
сочного сужения, наибольшей ширины костного 
нёба, наибольшего диаметра глазниц, высотой 
нижней челюсти позади ті. При этом практиче- 
ски не выражена аллометрическая изменчивость 
черепа. 


К. 
7 А) 


1 
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00 


И, 








Рис. 8. Четыре основных “паттерна” изменчивости черепа медведей (пояснения в тексте). 


Бір. 8. Еоиг Баѕіс тогрһоІоріса! “рабегпз” іп ће Беаг’5 $011 уама у (зее сех Юг ехр!апаНопз). 


Разнообразие структуры изменчивости под- 
вида 1. а. регіпріапиѕ заметно выше (4 = 5) и 
связано с девятью промерами: длиной верхнего 
ряда щечных зубов, скуловой шириной, шириной 
височного сужения, межглазничной шириной, 
шириной в затылочных мыщелках, наибольшей 
шириной костного нёба, высотой затылка, диа- 
метром глазницы и длиной нижнего ряда щечных 
зубов. Исключение из анализа медведей Сахалина 
не привело к снижению размерности соответству- 
ющей модели МШ. Не выявлено и существенной 
перестройки структуры изменчивости, что гово- 
рит о сильном подобии между континентальными 
и островными животными. Черепа сахалинских 
медведей в среднем несколько меньше континен- 
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Рис. 9. Ранговые распределения частот (п,/№ = р,) классов, об- 
разующихся на четвертом уровне дихотомической классифи- 
кации выборок подвидов бурого медведя: а – распределения, 
соответствующие ранговому распределению Ципфа; Ь – рас- 
пределения, соответствующие ранговому распределению 
Гиббса. 


Еі. 9. Капк 415 БиНопз оће гедоепсіеѕ (п,/№ = р,) оЁ Һе с[иѕ- 
Сегѕ Юг ће Гючг Іеуе] оЁ ісһоќоту сІаѕѕійсайоп оЁЪеаг’з заБзре- 
сіеѕ: а – аіѕегібибіопѕ деѕсгіБеа Бу 71ірЁтапкК Іам, Ь — аіѕігібийіопѕ 
аеѕсгіБеа Бу СіБЬѕ гапК Та\\ (зее іехё Юг ехр!апа@опз). 


тальных. Наиболее значимые отличия касаются 
сужения черепа в заглазничной области (ширина 
височного сужения и ширина задненёбной вырез- 
ки, межглазничная ширина). 

Объем выборки медведей с Сахалина недо- 
статочен для решения вопроса о существовании 
на острове морфологически и пространственно 
обособленных группировок (Юдин 1991). Мор- 
фологическая классификация нашей выборки не 
выявила определенного порядка и группировок 
особей, связанных с географией. Для выяснения 
структуры организации сахалинской популяции 
медведей необходимо сочетание морфометриче- 
ских и молекулярно-генетических методов ис- 
следований, базирующихся на дополнительном 
материале. 
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Рис. 10. Изменение меры организованности (О) разнообразия 
размеров черепа, в зависимости от условного “иерархического 
уровня” (Т.) (а) и распределения значений ОМШ при 1. = 1 (Ъ) 
и. = 3 (0. а. уеѕоепѕіѕ) (с): Бегіпеіапиѕ 1 — выборка без Саха- 
лина; уеѕоепѕіѕ 1 — выборка без Ю. Курил; уеѕоепѕіѕ, С – южная 
группировка С с Хоккайдо; 1—6 – номера осей МШ. 


Еіс. 10. Сһапое оЁограпіѕабіоп оЁѕКш! ѕіхе уачаб у (О) аё а1- 
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егіпеіапиѕ 1 — затр!е оц Ѕакһајір 1.; уеѕоепѕіѕ 1 — затре 
уіоиё 5. Кигії; уеѕоепѕіѕ, С — зоиегп этоир тот НоККаіӣо; 
1-6 – МО$ питБег. 
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2. Классификация особей 
на основе ОМПТ дает удовлет- 
ворительное подтверждение 
дифференциации медведей 
О. а. Бегіпеїапиѕ Сахалина и 
Хоккайдо. По размерам черепа 
все географические группи- 
ровки 0. а. уеѕоеп515 устойчиво 
меньше, чем сахалинские (7. а. 
ретпелапиз. Наиболее четкая 
дифференциация между ними 
отмечена по наибольшей ши- 
рине костного нёба и длине 
нижней челюсти (121, 123). 

Внутри подвида (С а. 
уеѕоепѕіѕ подтверждается 
морфологическая дифферен- 
циация между всеми тремя 
генетическими группами 
(Вагуѕћпікоу её а[. 2004). При 
этом максимальная дистанция 
определена между восточной 
(В) и центральной (А) группа- 
ми. Группа С морфологически 
примерно равноудалена и от 
ВиотА. Число промеров, по 
которым обнаружены стати- 
стически значимые различия 
между генетическими фор- 
мами, невелико. Дифферен- 
циация медведей Хоккайдо 
обусловлена преимуществен- 
но изменчивостью промеров 
ширины церебральной части 
(включая скуловую ширину) 
и основания черепа, а также 
промеров высоты нижней че- 
люсти. В отдельных случаях 
определенную роль играют 
длина верхнего ряда щечных 
зубов (группа В — медведи 
островов Итуруп и Кунашир) 
и основная длина черепа 
(группа В – группа С). 

Положение Г. а. уез0ет515 и 


его генетико-географических группировок иллю- 
стрирует Рис. 11. На дендрограмме при относи- 
тельно невысоком уровне “бутстреп-поддержки” 
выборка медведей Ю. Курил обособлена от всех 
остальных выборок подвида 0. а. уеѕоепѕіѕ. При 
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Рис. 11. Морфологическая дифференциация подвидов и географических группировок 
медведей (аддитивная дендрограмма, построенная на основе средневыборочных значе- 
ний ОМШ). А, В, С -географические группировки медведей Хоккайдо; цифры около 
узлов ветвления обозначают уровень “бутстреп-поддержки” ветвления в процентах; 
цифры около ветвей соответствуют расстоянию между нодами (“морфологическая 
дистанция”). Для определения дистанции между объектами нужно сложить длины, 
соединяющих их нодов (например, расстояние между медведями центральной группы 
Хоккайдо (А) и медведями подвида 0. а. атсіоѕ – 0.016), а между группой А и медведями 
Сахалина - 0.024. 


Ею. 11. МогрћоІоеіса! ЧШНегепиайоп іп ће Беаг’з зибзрес1ез ара эеортарЫса| этоир 18$ 
(аЧЧтауе тее Базе оп фе МР теапѕ). А, В, С веоэтарЫса!| отопріпеѕ гот НоККаіао; 
питђегѕ пеаг ће поаез — Бо0$гар ѕиррогїѕ іп %; пшпђегѕ пеаг ће Бгапсћһеѕ аге едиа] 0 
(Ве аіѕсапсеѕ Бебууееп по4ез (“тогрћоІоріса! аіѕёапсе”). 16 15 песеѕѕагу ёо зат ће Бтапсћеѕ’ 
Іепећѕ Бебмееп апу буо ођјесіѕ Юг іѕќапсе Пейпійоп Бебуееп (Вет. Еог ехатріе, (ће 
аіѕёапсе Бебуееп Беагѕ тот НоККаійо (этоир А) апа ѕиБсресіеѕ И. а. агсво$ 13 0.016, апа 
Бесуееп эгоцр А апа Беагѕ гот Ѕакћајіп 1 – 0.024. 


этом максимально она дифференцирована от цен- 
тральной группировки А и в равной мере близка 
к группам В и С. Более детальное сравнение в 
рамках одномерного анализа выявило близость 
южнокурильских медведей к группе В, что соот- 
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ветствует гипотезе их происхождения от пере- 
селенцев из этой части Хоккайдо. На этом фоне 
медведи Южных Курил демонстрируют специфи- 
ку, указывающую на процесс дифференциации их 
от материнской группы В с Хоккайдо. Значимое 
(на не высоком уровне) различие между группой 
В и южнокурильскими медведями обнаружены 
по длине Р4-М2, которая достигает у последних 
максимального значения по сравнению со всеми 
другими медведями Хоккайдо. 

Морфометрические данные не коррелируют 
с предполагаемыми сроками расселения разных 
групп бурого медведя на Хоккайдо и определя- 
ются, вероятнее всего, спецификой эволюции 
локальных популяций. С учетом генетических 
данных, гипотеза о заселении центральной ча- 
сти Хоккайдо (группа А) медведями, близким 
к сейчас обитающим на Сахалине, выглядит 
маловероятной. При этом остается вероятен ге- 
нетический обмен между этими популяциями в 
позднем плейстоцене, в период существования 
последнего по времени наземного моста между 
островами. 

3. Анализ морфологической дифференциации 
и структуры изменчивости у пяти из 21 суще- 
ствующих подвидов бурого медведя (Барыш- 
ников 2007) позволил выделить четыре группы 
промеров. Участки черепа, маркерами которых 
выступают промеры из разных групп, образуют 
на нём более-менее упорядоченную структуру 
(Рис. 8). Выявленный паттерн является основой 
для “прогноза” при исследовании других внутри- 
видовых выделов и формулировании гипотез об 
управлении онтогенезом и эволюционными пре- 
образованиями черепа. 

4. В работе впервые определены количествен- 
ные характеристики морфологического (морфо- 
метрического) разнообразия черепа медведей, 
которые могут быть использованы для сравни- 
тельных исследований. 

Средние значения мер организованности из- 
менчивости у бурого медведя - 0.20 (изменчивость 
размеров) и 0.11 (изменчивость формы). Череп (. 
а. уеѕоепѕіѕ отличается низким разнообразием по 
сравнению с таковым (0. а. Бегіпеіапиѕ. Эта оценка 
подтверждается низкой величиной информаци- 
онной размерности у уезоепз15. Нельзя исключать, 
что в данном случае низкое морфологическое раз- 
нообразие связано с низким генетическим разно- 
образием медведей Хоккайдо (Тзигира её а. 1994). 
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Анализ ранговых распределений классов ди- 
хотомической классификации выявил различия 
между географическими расами медведей, кото- 
рые не зависят от информационной размерности и 
меры организованности разнообразия. Несмотря 
на разные показатели морфологического разноо- 
бразия, для медведей с Хоккайдо и для подвида (. 
а. репптапи$ наиболее адекватным было гипербо- 
лическое распределение Ципфа. Различия в типе 
ранговых распределений могут быть связаны с 
гипотетическими онтогенетическими факторами, 
которые определяют дефинитивное строение 
черепа: экологические условия онтогенеза, на- 
следуемые особенности управления онтогенезом, 
в том числе онтогенезом отдельных частей черепа, 
и т. п. При прочих равных условиях гипербо- 
лическое распределение Ципфа соответствует 
модели “мягкого” управления онтогенезом, при 
котором характер влияния основных факторов 
описывается логарифмической функцией. Экспо- 
ненциальное распределение Гиббса предполагает 
жесткую (линейную) зависимость онтогенеза и 
дефинитивных признаков от управляющих фак- 
торов и, соответственно, относительно низкую 
устойчивость онтогенеза. Если выборка содержит 
группы, отличающиеся между собой по структуре 
изменчивости, то, вероятнее всего, ранговое рас- 
пределение будет иметь экспоненциальный вид. 
Так, “добавка” к выборке с Хоккайдо нескольких 
экземпляров южнокурильских медведей приво- 
дит к изменению типа рангового распределения 
от гиперболического на экспоненциальное. Таким 
образом, предложенная выше интерпретация от- 
носится только к относительно однородным вы- 
боркам. 

5. В большинстве случаев низкая средняя 
величина ЭКЛ для осей МШ относительно нор- 
мального распределения соответствует гипотезе 
“эволюционного равновесия”. Эта гипотеза пред- 
полагает отсутствие активных эволюционных 
процессов на внутривидовом уровне. Адекватное 
описание результатов дихотомической классифи- 
кации одним из типов ранговых распределений, 
в сочетании с возможностью устойчивой стати- 
стической оценки информационной размерности, 
также указывают, как минимум, на стационарное 
эволюционное состояние. Подчеркнем, что систе- 
мавстадии активизации эволюционного процесса 
не будет описываться никаким ранговым распре- 
делением. 
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Вместе с тем нельзя исключить, что разные 
подвиды бурого медведя находятся на разных 
стадиях дивергенции от общего предка. Направ- 
ленность эволюции может задаваться переходом 
от “жесткого” к “мягкому” управлению онтоге- 
незом, т. е. движением в сторону специализации 
и автономизации онтогенеза. В этой связи от- 
метим, что параметр А рангового распределения 
Гиббса в термодинамике обратно пропорциона- 
лен абсолютной температуре системы (см. Ле- 
вич 2004, табл. 12). Расчет “температуры” для 
данных в табл. 12 Левича показывает, что для 
распределений Гиббса она существенно выше, 
чем для распределений Ципфа. Это соотношение 
может быть интерпретировано как отражение 
процесса “охлаждения” эволюционирующей 
системы, сопровождающегося сменой типа ран- 
гового распределения. Под “охлаждением” мы 
понимаем достижение относительно высокого 
уровня специализации, автономизации немногих 
вариантов онтогенеза, или результат деградации 
генетического разнообразия после прохождения 
“бутылочного горла” ит. п. 

В рамках рассмотренной выше гипотезы под- 
виды 0. а. Уе50еп515, 0. а. Бегіпріапиѕи 0. а. ріѕсаіог 
должны рассматриваться как специализиро- 
ванные, находящиеся на более поздних стадиях 
дивергенции относительно других подвидов бу- 
рого медведя, включенных в наш анализ. Разные 
генетико-географические группы (0. а. уеѕоепѕіѕ 
могут находиться в разных фазах процесса спе- 
циализации. Проверка этой гипотезы требует 
дополнительного материала по группам А, В и по 
медведям с Южных Курил. 
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